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Skeletmorfologie van f055|ele zeesterren, slangsterren
en zeelelies.

John W.M.Jagt.

INLEIDING

Dit artikel is een samenvatting van de tekst van de lezing over dit onder-
werp gegeven tijdens de vergadering van 15 maart jl. Het gaat hierbij om
een algemene inleiding; voor meer gedetailleerde informatie verwijs ik

naar de vrij uitgebreide literatuurlijst die ik heb bijgevoegd.

De belangrijkste morfologische termen die gehanteerd worden bij de beschri j-

ving van fossiele asteroiden, ophiuren en crinoiden worden aan de hand
van figuren toegelicht.

KLASSIFIKATIE

De klassifikatie van de stekelhuidigen (fylum Echinodermata) die ik hier-
onder gevolgd heb, is die welke in de Treatise on Invertebrate Paleontologie
(R.C.Moore, red.) gehanteerd wordt. In onderstaand schema zijn op het nivo
van de klassen, subklassen, ordes en subordes alléén die kategorieen opge-
somd die in de rest van dit artikel nader bekeken worden.

Fylum Subfyla Klasse Subklasse | Ordes [Subordes
: Paxillosida
Asteroidea - Diplozonina.
Valvatida

Asterozoa. | Stelleroidea = ~ Tamulosing
C?Ih‘“Volaktbq\ - Granulosina

Echinozoa.

Echinodermata

Crinozoa. | Crinoidea

&uguehmmda
1‘%9 ﬂ 200, Isocrinida,
Comatulida




-27-

Sprinkle (1980) onderscheidt een vijfde subfylum, Blastoidea, een groep
met alleen paleozoische vertegenwoordigers.

Recentelijk heeft Smith (1984) een alternatieve klassifikatie, gebaseerd
op de fylogenetische samenhangen tussen de onderlinge subfyla, voorgesteld.
Deze wordt hieronder weergegeven; de '"groepen" die hier nader worden be-
keken zijn voorzien van een sterretje. Waar mogelijk worden tertiaire ver-
tegenwoordigers afgebeeld.

fylum Echinodermata
plesion (familie) Helicoplacidae
subfylum Pelmatozoa '
plesion (superklasse) Cystoidea
klasse Crinoidea
plesion (genus) Echmatocrinus
plesion (subklasse) Camerata
plesion (subklasse) Flexibilia
subklasse Articulata*
subfylum Eleutherozoa
plesion (genus) Stromatocystites
plesion (klasse) Edrioasteroidea
superklasse Asterozoa
klasse Asteroidea*
superklasse Cryptosyringida
subsuperklasse Ophiuroidea*
subsuperklasse Echinozoa
klasse Echinoidea
klasse Holothuroidea

Deze klassifikatie zal in de toekomst (deels) nog verder gemodificeerd
worden. Er zullen nog wel enkele jaartjes verstrijken voordat ze ingebur-
gerd raakt!

Klasse Crinoidea (plaat 1)

Binnen de klasse Crinoidea (zeelelies) valt het allergrootste deel van de
mesozoische, alle tertiaire en alle recente crinoiden onder de subklasse
Articulata. Binnen deze groep kunnen we zeven ordes onderscheiden:
Millericrinida, Cyrtocrinida, Bourgueticrinida*, Isocrinida*, Comatulida¥*,
Uintacrinida en Roveacrinida. Vertegenwoordigers van de van een sterretje
voorziene ordes komen vooral in laat-kretaceische, maar ook, zij het in
mindere mate, in tertiaire sedimenten voor.

Orde Bourgueticrinida (plaat 1, figs 4a-b, 5a-b)

Deze orde omvat vier families; twee ervan tellen alleen recente vertegen-
woordigers. Van de familie Bourgueticrinidae (omvat alleen het genus
Bourgueticrinus) zijn zo'n 25 sooretn beschreven die vooral in laat-kreta-
ceische afzettingen veel voorkomen.

Bij Bourgueticrinus vormt de eigenlijke kelk (= kombinatie van de ring
basalia en radialia) een morfologische eenheid met het meest proksimale
deel van de steel, het proximale (pl. 1, fig. 5a-b).

Dit steeldeel varieert in afmetingen en vorm, zowel tussen de soorten on-
derling als ook binnen é&én soort. Diagnostisch is vooral de verhouding
tussen de vorm van de radiale en basale ring. In enkele gevallen kan de
vorm van het proximale, dat opgebouwd is uit een wisselend aantal colum-
nalia (steelelementen, zie pl. 1, fig. 5b), ook voor het onderscheiden
van de soorten dienen,
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Op de radialia artikuleren, middels spierverbindingen (muskulaire artiku-
laties) de armen die zich, bij de meeste soorten splitsen in het tweede
primaire brachiale (I Br 2 = primibrachiale 2), dat dan aksillair genoemd
wordt. Hierboven volgt de rest van de armen, waarvan de elementen (brachia-
lia) grotendeels door muskulaire artikulaties verbonden zi jn.

In de steel zijn twee types van artikulatie binnen de voor Bourgueticri-
nus "normale" synartriale verbinding te onderscheiden. Bij een synartriale
artikulatie wordt het verbindingsvlak van de afzonderlijke elementen in
tweeen gedeeld door een zgn. fulkrale richel, die weer onderbroken wordt
door het centrale kanaal (lumen). Bij de meerderheid van de Bourgueticri-
nus-soorten is deze artikulatie van het "bourgueticrinide" type (pl. 1, fig.
4b). Bij het zgn. rhizocrinide type vormen de ligamentvlakken aan weers-
zijden van de fulkrale richel rond het lumen een 8-vormige instulping (pl.
1, fig. 4a).

De verbinding met de zeebodem wordt gerealiseerd door een elndplaat (die
vastgroeide op een substraat) of door een netwerk van wortelcirren (=radix).
De vorm en grootte van de columnalia varieert sterk binnen de steel van

één individu. Zo kunnen we proximale (=naar de kelk toe), mediane en distale
(=naar de wortel toe) steeldelen onderscheiden.

Van de familie Bathycrinidae zijn de genera Democrinus en Conocrinus te
noemen. Het bij Bourgueticrinus gesignaleerde proximale ontbreekt. De co-
lumnalia zijn over het algemeen van het rhizorinide type.

Orde Isocrinida (pl. 1, figs. la-c, 2a-b)

Deze orde telt vier families, waarvan de Isocrinidae de meeste genera omvat.
Recente vertegenwoordigers komen voor tot op 2500 m. diepte, maar leven
meestal op dieptes van 200-1000 m.

Voor het onderscheid tussen de genera in de familie Isocrinidae zijn voral
de habitus van de steelelementen en de artikulaties binnen de armen belang-
rijk. '

De eigenlijke kelk wordt gevormd door een naar boven toe in diameter toe-
nemende ring van basalia en radialia. Deze laatste zijn altijd groter dan
de basalia (pl. 1, fig. la).

De steel bestaat uit een afwisseling van zgn. nodalia en internodalia.
Nodalia zijn steelelementen die cirren dragen (pl. 1, fig. la en 1b).

Het aantal internodalia per één nodale is bij sommige soorten karakteris-
tiek. De steel kan varieren van afgerond vijfhoekig tot rond. De afzonder-
1i jke steelelementen (columnalia) zijn verbonden door sympleksiale artiku-
laties, die slechts geringe beweging van de steel toelaten. De elementen
‘artikuleren middels bindweefsel (ligament) en een duidelijk bloembladvor-
mig patroon van zgn. crenellae en culmina (pl. 1, fig. 2b).

Orde Comatulida (pl. 1, figs. 3a-d)

De systematiek van deze orde berust in hoofdzaak op recente vertegenwoor-
digers. Comatuliden zijn steelloze, "vrijzwemmende" zeelelies, die de recen-
te crinoidenfauna duidelijk domineren. Ze doorlopen een zgn. pentacrinide
stadium tijdens de ontogenie, dwz. een stadium waarin ze een steel bezit-
ten en dan sterk op isocriniden 1lijken. In een later ontwikkelingsstadium
wordt de steel afgestoten en ontwikkelt zich het centrodorsale: een cal-
cietknop met aanhechtingsplaatsen ("cirrus sockets" in de Engelse litera-
tuur) voor de (soms zeer lange) cirren.

Deze cirren dienen vooral voor het "lopen" over de zeebodem en het vast-
grijpen aan een geschikt substraat. De term "vrijzwemmend" voor de coma-
tuliden is dus verwarrend: dit soort crinoiden behoort tot het vagiele
bentos.
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Diagnostisch zijn vooral de kenmerken van het centrodorsale, de verhouding
tussen de radiale en basale ring en de artikulaties binnen de armen. Bij
veel soorten zijn de basalia aan de buitenkant van de kelk niet of slechts
als een klein driehoekje zichtbaar; de radialia zijn des te groter en ver-
tonen een groot artikulatiefacet voor de armen.

Klasse Ophiuroidea (plaat 2)

De systematiek van de slangensterren steunt op recente ophiuren en dan
vooral op de bouw van de lichaamsschijf, de morfologie van de kaakdelen

en de artikulatie tussen de radialia en de radiale bursalia (genitaalplaten)
Het is bijzonder moeilijk fossiele ophiuren, die in de meeste gevallen

zeer fragmentarisch gevonden worden, in de recente systematiek in te passen.
Als bij fossielen géén lichaamsschijf aanwezig is steunt de beschri jving
meestal op de bouw van de armen. Bij totaal geisoleerde resten (waarbij

dus zelfs geen armfragmenten bekend zijn) worden de laterale armplaten
(lateralia) als basis voor de beschrijving van (nieuwe) soorten gebruikt.

De wervels zijn in de meeste gevallen niet karakteristiek genoeg (uitzon-
deringen daargelaten) om tot op genus-nivo gedetermineerd te worden. Wel
zijn de wervels geschikt om twee ordes te onderscheiden: de ordes Phryno-
phiurida en Ophiurida. Binnen de eerste orde vertonen de wervels van ver-
tegenwoordigers van de suborde Euryalina zandlopervormige artikulatie-facet-
ten, die het mogelijk maken de armen in vertikale én horizontale (oprollen)
richting te bewegen Dit type van artikulatie heet streptospondyl. Bij som-
mige (recente) soorten vinden splitsingen in de armen plaats, waardoor

een heel netwerk van armen kan ontstaan (bv. de recente Medusa- of Gorgo-
nen-slangster). )

Het andere type van artikulatie heet zygophiuroid en komt bij het meren-~
deel van alle ophiuren voor. De verbinding vindt plaats middels een systeem
van kommet jes en knobbels (pl. 2, fig. 6). Vrijwel alle mesozoische, ter-
tiaire en recente ophiuren behoren tot de orde Ophiurida. Binnen deze orde
onderscheidt men drie subordes: Chilophiurina, Laemophiurina en Gnathophiu-
rina. Deze indeling is gebaseerd op de artikulatie radialia/bursalia, de
plaats en de grootte van de armstekels en de struktuur van het "oral frame",
de mondpartij.

Afgebeeld zijn (pl. 2, figs. 1-3) twee vertegenwoordigers van de orde Ophiu-
rida: de eocene "Stegophiura" eocaenus (pl. 2, fig. 1) en "Ophiura" barto-
nensis (pl.2, fig 2-3).

Bij deze laatste soort is de armbouw karakteristiek: de ventralia zijn
breed-driehoekig, terwijl de lateralia elkaar raken over een groot vlak.

De dorsalia overlappen elkaar iets en scheiden de lateralia. De distale’
(=van het lichaam afgekeerde) rand van de lateralia vertoont de basis voor
de armstekels.

Uit de bouw van de lateralia valt af te leiden hoe groot de ventralia zijn:
de inbochting voor de tentakelporie is goed zichtbaar (pl. 2, fig. 4b).

Deze vinden we ook bij de ventralia (pl. 2, fig. 5b), maar niét bij de
dorsalia, omdat de tentakelporien alleen aan de ventrale (=buik) zijde

van de armen voorkomen.

Bij de laterale armplaten moet wel rekening gehouden worden met het feit
dat de proksimale (pl. 2, fig. 4c) lateralia zeer sterk kunnen verschillen
van de meer distale. Desondanks vormen deze armplaten, indien voldoende
materiaal voorhanden is, de taksonomisch meest betrouwbare basis voor het
beschrijven van (nieuwe) soorten, dwz. in die gevallen waarin géén lichaams-
schijf en/of armfragmenten ter beschikking staan.




Klasse Asteroidea (pl. 3)

In tegenstelling tot de Ophiuroidea is de recente klassifikatie van de as-
teroiden grotendeels gebaseerd op de morfologie van de afzonderlijke platen,
en dan vooral de marginalia, de platen die de buitengrens van de lichaams-
schijf vormen.

Fossiel vinden we in laat-mesozoische en tertiaire sedimenten vooral de
vertegenwoordigers van de ordes Paxillosida en Valvatida. Binnen de eerst-
genoemde orde is vooral de familie Astropectinidae te noemen.

Hess (1955) publiceerde een overzicht van de tot dan toe beschreven fossiele
astropectiniden; deze inventarisatie is echter al weer behoorlijk achter-
haald.

De astropectiniden zijn in het Tertiair de best bekende Asteroidea en komen
ook recent zeer verbreid voor. Toch leveren fossiele vertegenwoordigers
problemen op omdat, afgezien van enkele zeer zeldzame vondsten van min of
meer komplete individuen, géén zekere determinatie tot op species-nivo
mogelijk is van geisoleerde marginalia. Toch zijn deze skeletelementen
goed herkenbaar als astropectinide marginalia. Hess noemt vooral de vorm
van de artikulatie-facetten (Gelenkflachen) zeer belangrijk voor de syste-
matiek; ze laten volgens hem een onderscheid in genera toe. (pl. 3, figs.
4 a~-d, 3 a-f).

Over het algemeen is het onderscheid tussen de bovenste (=supero-) en on-
derste (=infero-) rij marginalia vrij eenvoudig. Bij de genera Astropecten
en Archastropecten (subgenus van Pentasteria volgens Treatise) komen bo-
vendien op de inferomarginalia (IM) hoefijzervormige bases voor stekels
voor, Bij het genus Lophidiaster ontbreken deze, maar h1er is de granule-
ring van de afzonderlijke marginalia van belang.

Bij de valvatida zijn van de familie Goniasteridae vele, vooral laat-kreta-
ceische vertegenwoordigers bekend, voornamelijk uit sedimenten van die
ouderdom in Engeland, Denemarken en NW-Duitsland. Te noemen zijn de genera
Chomataster, Pycinaster, Crateraster, Teichaster en Ophryaster, waarvan
fylogenetische reeksen bekend zijn (Spencer, 1913; Schulz & Weitschat,
1975, 1981). Enkele soorten uit deze genera zijn zelfs biostratigrafisch
van belang in het NW-Europese Laat-Kri jt.

De klassifikatie steunt vooral op de marginalia; de andere skeletelementen
zijn (nog) niet bruikbaar, mede omdat ze te weinig bekend zijn.

Het genus Metopaster (pl. 3, fig. 2) onderscheidt zich van de verwante
Recurvaster doordat de laatste superomarginale (SM) korrespondeert met 2-6
inferomarginalia. Een Metopaster-hoekplaat is dus in praktisch alle geval-
len als zodanig te herkennen.

Systematisch belangrijk voor het onderscheid van de soorten is het aantal
marginalia per interradius (armspits tot armspits).

Pedicellarien, die recent van grote betekenis zijn voor de systematiek,
spelen bij fossielen slechts een ondergeschikte rol.

Afgebeeld zijn ook nog twee individuen van de laat-kretaceische Aspidaster
bulbiferus (Forbes) (fam. stauranderasteridae) met knotsvormige armen die
bedekt zijn met zes rijen platen met een karakteristieke vorm., Aan de arm-
bases (in het lichaam) vinden we vergrote, bolvormige platen die in geiso-
leerde toestand goed herkenbaar zijn.
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FIGUREN
Plaat 1

Figuur la-c Cainocrinus tintannabulum Forbes, 1852. Ypresien,
Bognor Regis (GB)(uit: Rasmussen, 1972).

a proksimale steeldeel met kelk en bewaard gebleven primi-
brachialia 1 (I Br 1). N = nodalia, B = basalia, R = radia-
lia, x 11 .

b deel van de steel met 3 internodalia (IN) en 1 nodale (N)
met cirren (c), x 8

¢ deel van een arm. Bij I Br 2 splitsen de armen zich (aksil-
lair), bij II Br 4 opnieuw, x 5

Figuur 2a-b Nielsenicrinus agassizii (Von Hagenow, 1840). Vroeg Maas-
trichtien, M@gn, Denemarken (uit: Rasmussen, 1961).

a steeldeel met 7 internodalia en 1 nodale, x 5

b artikulatie-facet van een steeldeel in bovenaanzicht:
sympleksiale artikulatie middels ligamenten (P) en crenellae
(verzonken liggend) en culmina (c, opstaand), x 5

Figuur 3a-d Amphorometra ornata W.Rasmussen, 1972. London Clay
(Ypresien)(GB)(uit: Rasmussen, 1972), x 12

a-c centrodorale met kelk: onderaanzicht met cirrensokkels,
b: zijaanzicht, c: bovenaanzicht met artikulatiefacetten
van de radialia.

d bovenaanzicht met centrodorsale (na verwijdering van kelk).
Zichtbaar zijn de centrale holte (centrodorsal cavity) en
de indrukken van de basalia (B). :

Figuur 4a-b Twee types van columnalia bij Bourgueticrinida.

a het rhizocrinide type: 1 = fulkrale richel, 2 = lumen,
3 = ligamentvlakken
b het "bourgueticrinide" type

Figuur Sa-b Bourgueticrinus danicus (Brunnich Nielsen, 1913).
Laat-Danien, Denemarken. (uit: Rasmussen, 1961), x 5

a kelk met proximale (P) en steeldeel. R = radialia, B = basalia
b kelk met proximale, die duidelijk is opgebouwd uit drie
proximale columnalia (zie suturen).
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